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РЕЗЮМЕ 


Сравнение гунди (Ctenodactylus gundi) и лаонастеса (Laonastes aenigmamus) с другими грызунами показало, 
что план строения их челюстного аппарата (включая и челюстную мускулатуру) наиболее соответствует 
таковому гистрикогнатных грызунов, хотя и обладает ярко выраженной спецификой. У гунди его можно 
рассматривать как особый, высоко специализированный вариант данного типа, у лаонастеса — как пример ге- 
нерализованного, базового для Ctenohystrica варианта. В его конструкции сочетаются черты, характерные не 
только для гистрикогнатных, но и для сциурогнатных грызунов, которые могли быть присущи предкам этой 
клады. Для жевания оба вида используют перетирание, которое требует дифференциации мышц на верти- 
кальную и горизонтальную составляющие. У рассмотренных форм она реализована по-разному: y гунди — за 
счет изменения наклона целых мускулов, а у лаонастеса — за счет отдельных частей каждого из них. У гунди 
она связана с упрощением внутренней структуры массетера и крыловидного мускула, а у лаонастеса, наобо- 
рот, — с ее усложнением. Гомологичные элементы у этих видов могут участвовать в создании по-разному 
направленных усилий, и наоборот. Обосновывается, что у гунди преобразования челюстного аппарата были 
связаны не только с пищевой специализацией, но и с адаптациями слухового и зрительного анализаторов. У 
лаонастеса строение данной системы существенных адаптивных изменений не претерпело. 


Ключевые слова: морфологическая специализация, челюстной аппарат, челюстная мускулатура, Cteno- 
dactylus, Laonastes 
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ABSTRACT 


Comparison of the gundi (Ctenodactylus gundi) and the Laotian rock rat (Laonastes aenigmamus) with other ro- 
dents showed that the structural type of their jaw apparatus (including also masticatory muscle architecture) most 
closely corresponds to that of the hystricognathous rodents, despite its pronounced specificity. In the gundi its 
construction might be considered as an example of the advanced, highly specialized variant of this type, in the 
Laotian rock rat — as its generalized, basic for Ctenohystrica variant. In its design not only hystricognathous but 
also sciurognathous characters are combined, which could be inherent in ancestors of this clade. The both species 
use chewing associated with anteroposterior movements of the mandible. It requires differentiation of muscles into 
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vertical and horizontal components. In the considered forms this differentiation is realized in different ways: in the 
gundi — by the change of an obliquity of the whole muscles, and in Laonastes — by the inclination of separate parts 
of each of them. In the gundi it is connected with simplification of internal structure of the masseter and temporal 
muscles, and in the Laotian rock rat, on the contrary — by its complication. Homologous elements of the mastica- 
tory muscles in these species can create differently directed efforts, and vice versa. It was showed that evolutionary 
transformation of the jaw apparatus in the gundi was connected not only with food specialization, but also with 
adaptations of acoustical and visual analyzers. In the Laotian rock rat the structure of this system didn’t undergo 


essential adaptive changes. 
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ВВЕДЕНИЕ 


Открытая в 2005 г. лаосская скальная крыса 
Laonastes aenigmamus Jenkins et al, 2005 была 
описана как представитель нового для науки 
семейства Laonastidae Jenkins et al., 2005 (Jenkins 
et al. 2005). Впоследствии вид был признан «жи- 
вым ископаемым» — единственным дожившим 
до современности представителем семейства 
Diatomyidae Mein et Ginsburg, 1997 (Dawson et al. 
2006), считавшегося вымершим около 11 млн. лет 
назад. Первоначально на основании морфологи- 
ческих и молекулярно-генетических данных было 
высказано осторожное предположение, что из со- 
временных грызунов Laonastes Jenkins et al., 2005 
наиболее близок к одной из групп Hystricognathi 
Tullberg, 1899 — семейству Petromuridae Tullberg, 
1899 (Jenkins et al. 2005). Последующие молеку- 
лярно-генетические исследования на ядерных ге- 
нах (Huchon et al. 2007) выявили его сестринские 
отношения с семейством Ctenodactylidae Gervais, 
1853, хотя морфологически Laonastes существен- 
но отличается от современных представителей 
этого семейства и больше похож на генерали- 
зованных Hystricognathi (например, Proechimys 
Allen, 1899). Предполагаемое время расхождения 
семейств Diatomyidae и Ctenodactylidae — ран- 
ний-средний эоцен (Dawson et al. 2006; Huchon 
et al. 2007). Обе группы: Ctenodactyloidea 
(Ctenodactylidae + Diatomyidae) u Hystricognathi 
образуют единую кладу Ctenohystrica Huchon et 
al., 2007 (Huchon et al. 2007; Blanga-Kanfi et al. 
2009; Churakov et al. 2010). 

В связи с несоответствием молекулярно- 
генетического и морфологического сходства 
Laonastes с названными группами грызунов, в 
последующих исследованиях этого рода поиск 
морфологического подтверждения молекулярно 


генетической гипотезы занимал важное место и 
часто был основным (Hautier and Saksiri 2009; 
Hautier et al. 2011; Herrel et al. 2011, 2012; Potapova 
2011; Жеребцова и Давыдова [Zherebtsova and 
Davydova] 2011; Scopin et al. 2011; Zherebtsova 
et al. 2011; Zherebtsova 2012; Gambaryan et al. 
2013; Gambaryan and Zherebtsova 2014). При us- 
учении челюстного аппарата у рассматриваемых 
форм (Hautier and Saksiri 2009; Hautier 2010; 
Hautier et al. 2011; Hautier et al. 2012; Cox et al. 
2013), помимо сравнительно-морфологической и 
филогенетической оценок результатов, внимание 
исследователей было сосредоточено на влиянии 
экологических факторов (образа жизни, предпо- 
читаемых местообитаний, пищевой специализа- 
ции) на развитие данной морфофункциональной 
системы. В недавних работах по челюстной 
мускулатуре (Hautier and Saksiri 2009; Hautier 
2010) важное место заняла проверка гипотезы об 
определяющей роли одной из частей массетера 
(рагз гейеха) в становлении гистрикогнатии, так 
и не получившей своего подтверждения. При об- 
суждении этой проблемы авторы исходят из при- 
знания челюсти Laonastes и Ctenodactylidae сци- 
урогнатной, что, на мой взгляд, не соответствует 
сути ее конструкции в этих группах (Потапова 
[Potapova] 2014, 2015). Описание мышц было вы- 
полнено без детального изучения их внутренней 
дифференцировки, поэтому ряд особенностей че- 
люстных мышц, важных для филогенетических и 
адаптивных интерпретаций, не нашел отражения 
в этих работах. 

Цель данного исследования — основываясь 
на признании единства происхождения семейств 
Ctenodactylidae и Diatomyidae, провести деталь- 
ный сравнительный анализ челюстной мускула- 
туры у Laonastes aenigmamus и Ctenodactylus gundi 
(Rothmann, 1776), выявить ее морфологическую 
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специфику, оценить уровень и направление ее 
специализации, а также рассмотреть адаптивную 
nu морфогенетическую составляющие ее развития 
В этих таксонах. 


МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 


Исследована челюстная мускулатура y Laonas- 
tes aenigmamus (1 экз., ЗИН 99496) и Ctenodactylus 
gundi (1 экз., ЗИН 6641) из коллекции Зоологи- 
ческого института РАН (ЗИН, Санкт-Петербург). 
Послойная препаровка проведена с использовани- 
ем бинокулярного стереомикроскопа Leica MZ7.5. 
Изображения мыпщ нанесены на рисунки черепа 
с нижней челюстью, выполненные по фотогра- 
фиям. Внутреннюю структуру челюстных мышц 
оценивали на основе анализа их апоневротиче- 
ского каркаса, строение которого определяет ха- 
рактер дифференцировки мышц и может служит 
основой для идентификации и гомологизации их 
частей и порций. За основу принята схема диффе- 
ренцировки челюстных мышц и номенклатура их 
частей и апоневрозов, предложенные для хомяков 
(Воронцов [Vorontsov] 1982), с изменениями. 

Для сравнения использованы оригинальные 
и литературные данные по сциурогнатным гры- 
зунам: со сциуроморфным (Howell 1932; Ball 
and Roth 1995; Thorington and Darrow 1996), 
глироморфным (Яхонтов и Потапова [Yachontov 
and Potapova] 1993; Россолимо и др. 2001), мио- 
морфным (Howell 1926; Rinker and Hooper 1950; 
Rinker 1954; Reppening 1968; Потапова [ Potapova] 
1993; Воронцов [Vorontsov] 1982; Павлинов и 
др. [Pavlinov et al.] 1990) и гистрикоморфным 
(Klingener 1964; Потапова [Potapova] 1979; Гам- 
барян и др. [Gambaryan et al.] 1980; Offermans and 
de Угее 1989) строением массетера, a также лите- 
ратурные данные по гистрикогнатным грызунам 
(Parsons 1894; Tullberg 1899; Woods 1972; Woods 
and Howland 1979; Woods and Hermanson 1985; 
Hautier and Saksiri 2009; Hautier 2010). 

Общие сведения о дифференцировке челюст- 
ных мышц. Челюстная мускулатура млекопита- 
ющих представлена пятью парными мышцами и 
одной непарной : поперечным мускулом, musculus 
transversus  manbibulae, который укрепляет 
симфиз. Депрессора, характерного для других 
тетрапод, у млекопитающих нет. Роль абдуктора 
(опускающего челюсть) выполняет двубрюшный 
мускул, m. digastricus, который является дери- 
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ватом мускулатуры гиоидной дуги. У грызунов 
выделяют два варианта его конструкции: сциуро- 
морфный игистрикоморфный. Для первого xapak- 
терно смыкание друг с другом передних брюшек, 
их разделение с задними брюшками и наличие 
сухожильной арки, связывающей задние брюшки 
с подъязычным аппаратом (Parsons 1894; Sivaram 
and Sharma 1965, 1970). Второму (гистрикоморф- 
ному) варианту конструкции свойственно полное 
расчленение передних брюшек, которые строго не 
обособлены от задних, и отсутствие арки. Первый 
вариант чаще встречается у грызунов со сциурог- 
натной челюстью, второй — с гистрикогнатной, 
однако эта связь не является абсолютной (Rinker 
1954; Воронцов [Vorontsov] 1982). 

Наружный крыловидный мускул, m. ptery- 
goideus externus, который идет от алисфеноида к 
основанию сочленовной головки нижней челю- 
сти, оттягивает ее вперед или вниз (в зависимости 
от конструктивных особенностей челюсти) и мо- 
жет обеспечивать ее продольное скольжение или 
снижать нагрузки на сустав, возникающие при 
жевании. 

Аддукторы (мыщцы, приводящие челюсть) 
представлены ретрактором, который при 3a- 
крывании рта тянет челюсть назад (височным 
мускулом, т. temporalis), и двумя протракторами, 
которые при этом тянут ее вперед [жеватель- 
ным (т. masseter) и внутренним крыловидным 
(т. pterygoideus internus) мускулами]. Височный 
мускул — производный от типичного аддуктора 
низших тетрапод — исходно крепится на мозговой 
коробке. Предполагается, что массетер сформи- 
ровался при расширении т. temporalis вперед 
(на скуловую дугу). Нечеткость разделения этих 
мышц порождает сложности в атрибуции их по- 
граничных элементов. В процессе адаптивной 
радиации грызунов происходило дальнейшее 
продвижение массетера вперед по скуловой дуге 
и выход его на боковую поверхность рострума. В 
зависимости от того, с какой стороны скуловой 
дуги осуществлялся этот выход, сформировались 
несколько вариантов массетера: если только изну- 
три дуги — гистрикоморфный, только снаружи — 
сциуроморфный, с обеих сторон — глироморфный 
и миоморфный (подробнее: Потапова [Potapova] 
2014). Внутренняя структурированность массете- 
ра каждого типа имеет свои особенности. 

Картина дифференцировки аддукторов (на- 
личие, степень обособленности и взаимосвязь 
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отдельных элементов их внутренней структуры) 
определяется спецификой строения костной ос- 
новы челюстного аппарата и функциональными 
особенностями жевания. В разных группах эта 
картина различна. Элементы структуры, хорошо 
различимые в одних группах, в других представ- 
лены как единое целое. Все это привело к широ- 
кому разнообразию предложенных схем диффе- 
ренцировки аддукторов и даже породило мнение 
о принципиальной невозможности достоверного 
сравнения элементов мышцы в разных группах 
грызунов (Klingener 1964). 

Выбор исследователями схемы дифферен- 
циации челюстных мышц зависит от разного 
понимания ее природы и реальной картины 
структурированности мышц в исследуемой 
группе. Некоторые авторы рассматривают 060- 
собленные части массетера как самостоятельные 
мышцы (например, т. zygomaticomandibularis и 
т. maxillomandibularis), причем в разных схемах 
эти названия использованы для обозначения 
разных структур: первое может относиться ко 
всей медиальной порции массетера или только к 
одной из его частей (передней или задней), вто- 
рое — только к передней части. Из-за отсутствия 
четкого разграничения мускулов или их частей 
возникают затруднения с атрибуцией погранич- 
ных элементов. Например, обособленную мышеч- 
ную головку у Ctenodactylus, расположенную в 
зоне контакта височного и жевательного мускула 
у заднего корня скуловой дуги, рассматривали как 
заднюю часть медиальной порции массетера, как 
элемент передней части этой же порции, как часть 
височного мускула (Tullberg 1899; Landry 1957, 
1999; Hautier 2010). 

В данной работе в основе описания мышц 
лежит представление об их перистой структуре. 
Перистость обеспечивает оптимальную упаков- 
ку мышечных волокон в предоставляемом для 
мышц пространстве головы и создает видимую 
раздробленность челюстных мышц на отдель- 
ные элементы. Основу перистости составляет 
система апоневрозов — плоских сухожилий, об- 
разованных из сухожильных нитей отдельных 
мышечных волокон. Апоневрозы — это функ- 
циональные и структурные единицы перистого 
мускула. То, что принимается за порцию или ее 
часть, по сути дела, представляет собой отдельное 
перо или объединение нескольких перьев, разли- 
чающихся направлением. Характер объединения 
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перистых структур и степень их обособленности 
могут быть различными, в связи с чем в разных 
группах наблюдается разное видимое разделение 
мышц на части. Строение апоневротического 
остова не только определяет характер дифферен- 
цировки челюстной мускулатуры, но и позволяет 
косвенно судить о направлении действия сил 
сокращения той или иной части и порции мыш- 
цы. Поскольку основу перистости составляет 
система апоневрозов, оправдано использовать 
их для гомологизации частей и порций мышц. 
Элементы перистой структуры аддукторов, как 
правило, организованы в виде мышечных слоев, 
которые можно рассматривать как порции мышц. 
Передние и задние волокна каждого слоя могут 
иметь разный наклон. В этом случае они рассма- 
триваются как передняя и задняя части соответ- 
ствующей порции. 

Согласно выбранной схеме (Воронцов 
[Vorontsov] 1982) в составе височного мускула 
(т. temporalis) выделяют три части: поверхност- 
ную (т. temporalis superficialis — Ts), основную 
глубокую (m. temporalis profundus — Тр) и глаз- 
ничную (m. temporalis orbitalis — To). В составе 
жевательного мускула (т. masseter) выделяют 
три порции, соответствующие трем его слоям: по- 
верхностную (т. masseter superficialis — Ms), боко- 
вую (m. masseter lateralis — МІ) и медиальную (m. 
masseter medialis - Mm), каждая из которых мо- 
жет подразделяться на переднюю и заднюю части 
(боковая на m. masseter lateralis anterior — Mla и 
m. masseter lateralis posterior — Mlp, внутренняя на 
т. masseter medialis anterior — Mma и m. masseter 
medialis posterior — Mmp). При усложненной 
конструкции этих частей в их составе выделяют 
дополнительные элементы: например, инфраор- 
битальную (pars infraorbitalis) и скуловую (pars 
zygomaticus) головки в составе передней части ме- 
диальной порции массетера, или поверхностную 
(pars superficialis) и глубокую (pars profundus) 
части в составе задней части боковой порции, или 
pars anterior и pars reflexa в составе поверхностной 
порции. В составе внутреннего крыловидного 
мускула (т. pterygoideus internus) выделяют две 
части: вентральную (т. pterygoideus internus pars 
ventralis) с двумя головками: поверхностной, m. 
pterygoideus internus pars ventralis superficialis — 
Ptiv и глубокой (промежуточной), т. pterygoideus 
internus pars ventralis intermedius — Ptii и дорсаль- 
ную, т. pterygoideus internus pars dorsalis — Ptid. В 
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структуре этих частей выделяют дополнительные 
элементы, часто разные в разных группах. На- 
ружный крыловидный мускул (т. pterygoideus 
externus) и поперечный мускул (m. transversus 
mandibulae) на части не подразделяются. 


РЕЗУЛЬТАТЫ 


Челюстная мускулатура лаонастеса, 
Laonastes aenigmamus 


Для лаонастеса, как и для большинства ги- 
стрикогнатных грызунов, характерно усиление и 
обособлением передней части медиальной порции 
массетера на фоне ослабления височного мускула 
(Puc. 1А-Е). Эти мускулы сохраняют связь друг C 
другом в задней части корня скуловой дуги. 

Жевательный мускул (т. masseter). Все 
его порции хорошо различимы, но, как и у всех 
гистрикоморф, наиболее обособлена и разделе- 
на на две части только медиальная порция. Две 
другие — поверхностная и боковая, хотя и разли- 
чаются наклоном волокон, плавно переходят одна 
в другую. Их разделение на переднюю и заднюю 
части выражено слабо. 

Поверхностная порция (m. masseter superficialis, 
Ms) наиболее наклонна. Она начинается Ha широ- 
ком плоском апоневрозе (aponeurosis superficialis — 
as), которой крепится вдоль переднего корня 
скуловой дуги, доходя почти до ее середины (Рис. 
1А). Его передняя часть в месте крепления (в ос- 
новании скулового отростка os тахШаге) заметно 
утолщена. Дистально она становится плоской, 
загибается внутрь и образует сухожильную ленту, 
которая перекидывается на медиальную сторону 
челюсти. Поверхностная порция почти полно- 
стью накрывает снаружи боковую порцию (Mla), 
оставляя открытым небольшой участок ее задней 
части (Mlp) (Puc. 1A, 2A). 

Поверхностная порция оканчивается на всем 
протяжении плоской вентральной поверхности 
углового отростка, а также частично — на на- 
ружном апоневрозе боковой порции aponeurosis 
lateralis (al). Наиболее передние волокна, которые 
начинаются на описанной выше ленте апоневроза 
аз, перегибаются через вентральный край челюсти 
в основании углового отростка и оканчиваются 
на медиальной поверхности сочленовного от- 
ростка, что соответствует рагз геЙеха (Рис. 1Е). 
В связи с тем, что у лаонастеса очень короткие 
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резцы, она проходит не снаружи, как у большин- 
ства гистрикогнат, а позади альвеолярного чехла 
резца. Кроме того, у лаонастеса есть pars anterior, 
представленная небольшим пучком волокон, ко- 
торые начинаются от переднего края апоневроза, 
обслуживающего pars гейеха, и оканчиваются на 
внутренней поверхности челюсти под задним кра- 
ем чехла резца. 

Боковая пориия (т. masseter lateralis) слабо 
дифференцирована и по сравнению с поверхост- 
ной порцией более вертикальна. Это — единый 
мускульный пласт, который начинается непосред- 
ственно от скуловой дуги и крепящегося на ней 
глубокого апоневроза — aponeurosis profunda (ар). 
Она простирается практически вдоль всей скуло- 
вой дуги: от середины горизонтальной ветви ску- 
лового отростка тахШаге до задней поверхности 
костного выроста скулового отростка чешуйчатой 
кости (Рис. 1В). Эта порция представляет собой 
двуперистый мускул со стержневым апоневрозом 
ар, от которого и снаружи, и изнутри отходят 
мышечные волокна. Внутренние из них оканчи- 
ваются непосредственно на боковой поверхности 
углового отростка, наружные — на медиальной 
поверхности конечного апоневроза al, который 
крепится вдоль нижнего массетерного гребня. 
Впереди он вплотную подходит к конечному апо- 
неврозу медиальной порции ата, но не срастается 
с ним, как это происходит у сциурогнатных грызу- 
нов. В целом боковая порция ориентирована более 
вертикально, чем поверхностная. По мере продви- 
жения как назад, так и вглубь мускула наклон во- 
локон незначительно меняется. И в TOM, и в другом 
направлении они становятся более пологими. 

Разделить порцию на переднюю (Mla) и 3a- 
днюю (MIp) части можно лишь условно. Задняя 
часть, которая видна на поверхностном слое, более 
пологая и имеет более сложное строение, благода- 
ря изгибу и дополнительному гребню ее начально- 
го апоневроза. Он крепится на выросте скуловой 
дуги (Рис. 1C, 2A) и является частью единого 
апонероза ар. Оканчивается она на вершине угло- 
вого отростка: непосредственно на кости, а также 
на апоневрозе al и небольшом дополнительном 
апоневрозе — aponeurosis angularis (aan). 

Медиальная пориия (т. masseter medialis) пол- 
ностью обособлена от других порций массетера и 
состоит из двух разобщенных частей. Передняя 
часть (Мта) наиболее вертикально ориентирова- 
на и, учитывая ее механически выгодное положе- 
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Рис. 1. Челюстная мускулатура Laonastes aenigmamus (A—E) и Ctenodactylus gundi (F-J). Последовательные стадии препарирова- 
ния: A-D, ЕІ – вид сбоку; Е, J — нижняя челюсть изнутри. 


Fig. 1. The jaw musculature of Laonastes aenigmamus (A-E) and Ctenodactylus gundi (F-J). Successive stages of preparation: A-D, 
F-I - lateral view; E, J – medial view of the mandible. 


Обозначения (Designations). Апоневрозы (Aponeuroses): adg — aponeurosis (a.) digastricus; adi — aponeurosis dorsalis insertionis; 
aj — a. jugularis; al — a. lateralis; ama — a. medialis anterior; ap — a. profunda; as — a. superficialis; asa — a. superficialis anterior; asp — a. 
superficialis posterior; at — a. temporalis; atc — a. temporalis caudalis; atp — a. temporalis profunda; ats — a. temporalis superficialis; ave — a. 
ventralis externa; avo — a. ventralis originalis; avp — a. ventralis profunda; avs — a. ventralis superficialis. Мышцы (Muscles): Dg — 
musculus (m.) digastricus, двубрюшный мускул; Mla — m. masseter lateralis anterior, передняя часть боковой порции жевательного 
мускула; Mlp — m. masseter lateralis posterior, ее задняя часть; Mma — m. masseter medialis anterior, передняя часть внутренней 
порции жевательного мускула и ee части: инфраорбитальная, pars infraorbitalis (Mmai) и скуловая, pars zygomaticus (Mmaz), 
Мир - m. masseter medialis posterior, ее задняя часть; Ms — m. masseter superficialis, поверхностная порция жевательного мускула и 
ее части: pa — pars anterior, pr — pars reflexa; Pte — m. pterygoideus exnernus, наружный крыловидный мускул; Ptid — m. pterygoideus 
internus pars dorsalis, дорсальная часть внутреннего крыловидного мускула; To — m.temporalis orbitalis, глазничная часть височного 
мускула; Tp – m. temporalis profundus, его глубокая часть. 


Челюстная мускулатура Laonastes и Ctenodactylus 


ние, является основным элементом, создающим 
вертикальные усилия при жевании. У лаонастеса 
даже эта часть имеет наклон вперед. Это — круп- 
ное мускульное перо (Рис. 1D) с конечным апо- 
неврозом aponeurosis medialis anterior (ата) в 
роли стержня, на котором собираются волокна от 
боковой поверхности рострума, проходящие че- 
рез подглазничное отверстие (инфраорбитальная 
головка, pars infraorbitalis - Mmai), и волокна от 
внутренней стенки восходящей ветви переднего 
корня скуловой дуги (скуловая головка, рагз 
zygomaticus — Mmaz). Некоторые авторы всю эту 
порцию называют или т. zygomaticomandibularis, 
или m. maxillomandibularis; другие используют 
второе название для обозначения только скуловой 
части (Hautier and Saksiri 2009; Hautier 2010; Cox 
et al. 2013 и др.). Апоневроз ата представляет со- 
бой довольно широкую сухожильную пластинку, 
утолщенную в передней части, которая крепится 
на массетерном гребне от его вершины до уровня 
третьего моляра. Инфраорбитальная головка за- 
ходит далеко вперед, ее наиболее ростральные 
волокна довольно длинные и пологие. Они соби- 
раются на неширокой лопасти конечного апонев- 
роза ата, которая проходит через подглазничное 
отверстие и подстилает инфраорбитальную 
головку снизу. Каудальные волокна этой головки 
более вертикальны и оканчиваются на внутренней 
стороне основной пластинки апоневроза ата и на 
боковой поверхности челюсти. Скуловая головка 
(Mmaz) практически вертикальна и оканчивается 
главным образом на наружной поверхности апо- 
невроза ата. 

Задняя часть медиального массетера (Mmp) 
полностью обособлена от передней и ориен- 
тирована довольно полого. Она начинается на 
внутренней поверхности скуловой дуги в про- 
межутке между основанием скулового корня 
squamosum и ero вентральным выростом. Веточка 
жевательного нерва делит эту мышцу на две еди- 
ницы, которые незначительно отличаются накло- 
ном (Рис. 2С). Задняя оканчивается на боковой 
поверхности челюсти в ямке, расположенной 
чуть ниже края восходящей ветви челюсти по- 
зади венечного выступа. Передняя проходит чуть 
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более полого и оканчивается не только в передней 
части упомянутой выше венечной ямки, но и на 
переднем крае восходящей ветви челюсти и на 
конечном апоневрозе — aponeurosis temporalis (at) 
височного мускула (чему благоприятствует ре- 
дукция венечного отростка). Начало этих волокон 
на дорсальную поверхность корня скуловой дуги 
не распространяется. Таким образом, окончание 
переднего элемента задней части медиального 
массетера и височного мускула у лаонастеса стро- 
го не разграничено, тогда как их начало разделено 
скуловой дугой: височный мускул начинается и 
проходит над ее задним корнем, а массетер — под 
ним. Исходя из этого, мы рассматриваем оба эле- 
мента как заднюю часть массетера, т. masseter 
medialis posterior!, несмотря на то, что один из них 
частично оканчивается на апоневрозе височного 
мускула. 

Височный мускул (т. temporalis) (Puc. 1A). 
У лаонастеса он небольшой и проходит почти 
горизонтально. Поверхностный слой не выражен. 
Мускул представлен двумя частями: основной 
глубокой (Тр) и орбитальной (То), мышечные 
волокна которых веерообразно сходятся на ко- 
нечном апоневрозе at. Несмотря на редукцию ве- 
нечного отростка, этот апоневроз хорошо развит 
и крепится вдоль переднего края венечного вы- 
ступа восходящей ветви. Длинная, практически 
горизонтальная узкая лопасть этого апоневроза 
заходит далеко назад и собирает волокна основ- 
ной части мускула из узкой и длинной височной 
ямки. Даже орбитальная часть мускула проходит 
наклонно относительно парасагиттальной и по- 
перечной плоскостей. Она начинается на задней 
стенке глазницы непосредственно на кости и на 
небольшом начальном апоневрозе — aponeurosis 
temporalis orbitalis (ato), закрепленном на задней 
стенке глазницы, оканчивается на медиальной 
поверхности восходящей ветви челюсти. Те 
волокна, которые идут к переднему краю вос- 
ходящей ветви и апоневрозу at от вентральной 
поверхности корня скуловой дуги, не отделимы 
от задней части медиального массетера и явля- 
ются связующим звеном между m. masseter и m. 
temporalis. 


1B статье Хотье и Саксири (Hautier and Saksiri 2009) описание элементов задней части внутренней порции MaC- 
сетера в тексте не соответствует их обозначениям на рисунке. Задний элемент описан как часть медиальной порции 
массетера, а на рисунке обозначен как часть височного мускула, и наоборот. Важно, что одну из единиц авторы 


относят к массетеру, а другую — к височному мускулу. 
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Рис. 2. Детали строения жевательного (А, B) и височного (C, D) мускулов y Laonastes aenigmamus (A, C) и Ctenodactylus gundi 
(B, D): A - вид сбоку и частично сзади и снизу; В — вид сверху, co стороны глазницы; C — вид сбоку, часть скуловой дуги удалена; 
D — вид вполоборота сбоку и снизу. 


Fig. 2. Constructional details of the masseter (A, В) and temporal (С, D) muscles in Laonastes aenigmamus (A, С) и Ctenodactylus gundi 
(B, D): A - views from lateral and partially from caudal and ventral; B — dorsal view from the orbit; C — lateral view, part of zygoma has 
been removed; D - half-turned lateral and ventral views. 


Обозначения (Designations). Апоневрозы (Aponeuroses): al — aponeurosis (a.) lateralis; ap — a. profunda; at — a. temporalis; Мышцы 
(Muscles): Mla – musculus (m.) masseter lateralis, передняя часть боковой порции жевательного мускула; Mlp — m. masseter lateralis, 
ee задняя часть; Mma — m. masseter medialis anterior, передняя часть внутренней порции жевательного мускула; Mmp — m. masseter 
medialis posterior, ee задняя часть: Mmp1 (Tz) — передняя головка задней части, волокна которой, идущие or апоневроза at, иногда 
рассматриваются как скуловая часть височного мускула (Tz — m. temporalis pars zygomaticus); Mmp2 — задняя головка задней 


части; Ms — m. masseter superficialis, поверхностная порция жевательного мускула. 


Внутренний крыловидный мускул (т. ptery- 
goideus internus) (Рис. ЗА-С) у лаонастеса 
имеет сложную перистую структуру, элементы 
которой образуют характерную для грызунов 
последовательность разнонаправленных слоев. 
Детальная структура дифференциации мускула у 
лаонастеса специфична, хотя внешне больше по- 
хожа на таковую миоморфных грызунов. Мускул 
начинается непосредственно в крыловидной ямке 
и на обеих ее стенках (медиальной и латеральной) 
и оканчивается на медиальной поверхности угло- 
вого отростка и его дорсальном крае. В структуре 
мускула можно выделить два наружных полу- 


пера, ориентированных наклонно по отношению 
к парасагиттальной плоскости: вентральное и 
дорсальное, которые охватывают снизу и сверху 
поперечно ориентированное двустороннее перо, 
мускульные волокна которого начинаются в 
крыловидной ямке, а оканчиваются на довольно 
широком и длинном конечном апоневрозе — 
aponeurosis ventralis profunda (avp, Puc. 3B). 
Вентральное полуперо (pars ventralis superficia- 
lis, Ptiv) у лаонастеса короткое. Оно начинается 
у вершины крыловидной ямки на крыловидном 
отростке с помощью апоневроза — aponeurosis 
ventralis originalis (avo), идет наклонно (лате- 
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Рис. 3. Внутренний крыловидный мускул (m. pterygoideus internus) y Laonastes aenigmamus (А-С) и Ctenodactylus gundi (D-G). 
Вид снизу и частично изнутри. Последовательные стадии препарирования. 


Fig. 3. The internal pterygoid muscle (m.pterygoideus internus) in Laonastes aenigmamus (A-C) and of Ctenodactylus gundi (D-G). 
Views from ventral and partially from medial. Successive stages of preparation. 


Обозначения (Designations). Апоневрозы (Aponeuroses): adi — aponeurosis (a.) dorsalis insertionis; ado — a. dorsalis originalis; ave — a. 
ventralis externa; avo — a. ventralis originalis; avp — a. ventralis profunda; avs — a. ventralis superficialis; Мышцы (Muscles): Ptid — mus- 
culus (m.) pterygoideus internus pars dorsalis, дорсальная часть внутреннего крыловидного мускула, Ptii — m. pterygoideus internus 
pars ventralis intermedius, глубокая головка ero вентральной части; Ptiv — т. pterygoideus internus pars ventralis superficialis, ee 


поверхностная головка. 


ро-каудо-вентрально), заканчивается частично 
на апоневрозе аор и на вентральном крае и Me- 
диальной стенке углового отростка, к которым 
крепится как непосредственно, так и с помощью 
поверхностного апоневроза — aponeurosis ventralis 
superficialis (avs, Puc. 3A). 

Центральное перо (pars ventralis intermedius, 
Рій) со стержневым конечным апоневрозом аор 
образует глубокую часть вентральной порции 
внутреннего крыловидного мускула. Из всех ча- 
стей этого мускула это перо наиболее поперечно 
ориентировано и тянется латеро-вентрально. Ка- 
удальные волокна этой части образуют довольно 
крупную дополнительную головку, которая распо- 


лагается позади вентральной части (Рис. ЗА). Она 
идет от апоневроза — aponeurosis ventralis externa 
(ave) и от задней части крыловидного отростка к 
вентральной поверхности апоневроза avp. Ha дор- 
сальную поверхность этого апоневроза волокна 
приходят из крыловидной ямки (Рис. ЗА, В). 

Дорсальная часть мускула (pars dorsalis, Ptiid) 
начинается с помощью апоневроза — aponeurosis 
dorsalis originalis (ado) на латеральной стенке 
крыловидной ямки и тянется наклонно к верх- 
ней части медиальной ямки углового отростка, 
его дорсальному краю и небольшому конечному 
апоневрозу — aponeurosis dorsalis insertionis (adi, 
Puc. 3C). 
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Наружный крыловидный мускул (m. pterygoi- 
deus externus). У лаонастеса начинается немного 
впереди крыловидной ямки на латеральной по- 
верхности верхнечелюстной кости и боковой кры- 
ловидной пластинки; крепится непосредственно 
на кости и начальном апоневрозе — aponeurosis 
pterygoideus externa (ape); тянется каудо-латеро- 
дорсально и заканчивается Ha медиальной по- 
верхности шейки сочленовного отростка. 

Двубрюшный мускул (т. digastricus) (Рис. 
4C, D). Его строение у изученного нами экзем- 
пляра лаонастеса отличается от описания, при- 
веденного в работе Хотье и Саксири (Hautier and 
Saksiri 2009). Мускул состоит из двух брюшек: 
переднего — т. digastricus anterior и заднего — 
m. digastricus posterior. Он начинается на яремном 
(парокципитальном) отростке и оканчивается 
на ветвях нижней челюсти позади симфиза. 
Передние брюшки соприкасаются друг с другом 
по центральной линии, что может быть связано с 
близким расположением ветвей челюсти. 

Мускул снабжен тремя крупными апоневро- 
зами: 1) начальным апоневрозом заднего брюш- 
ка — aponeurosis jugularis (aj), который отходит 
от яремного отростка, 2) конечным апоневрозом 
переднего брюшка — aponeurosis mentalis (adm), 
который крепится позади симфиза по BHYTpeHHe- 
му краю ветви челюсти и 3) центральным апонев- 
розом — aponeurosis digastricus (adg), который рас- 
полагается Ha месте встречи заднего и переднего 
брюшек. Этот апоневроз покрывает сужающуюся 
часть мускула снизу и с боковых сторон, а снару- 
жи даже выходит на его дорсальную сторону. 

Волокна заднего брюшка, которые начина- 
ются на яремном отростке непосредственно и 
на апоневрозе dj, оканчиваются на дорсальной 
поверхности центрального апоневроза adg. Они 
охватывают со всех сторон начальные волокна 
переднего брюшка, которые идут от этого же 
центрального апоневроза. Снаружи последние 
покрыты тоненьким сухожильным чехлом, окон- 
туривающим начало переднего брюшка (Рис. 4D). 
Характерная для сциуроморфного двубрюшного 
мускула поперечная сухожильная пластинка, 
которая разделяет переднее и заднее брюшки и 
связывает обе мышцы между собой и с гиоидом, 
у лаонастеса не развита. Связь каждого брюшка с 
basihyale осуществляется с помощью небольшого 
тяжа, идущего от загнутой части апоневроза adg 
(Puc. 4C). 
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Иными словами, двубрюшный мускул у лао- 
настеса не является типично сциуроморфным, 
хотя и обладает признаками последнего. Его 
строение можно рассматривать и как пример на- 
чальной стадии формирования сциуроморфного 
варианта (когда происходит строгое разделение 
брюшек и формирование сухожильной арки), и 
как пример перехода от сциуроморфного к ги- 
стрикоморфному варианту, сопровождающегося 
утратой этой арки. 

Поперечный мускул (т. transversus mandi- 
bulae) у лаонастеса небольшой. 


Челюстная мускулатура гунди, 
Ctenodactylus gundi 


Уменьшение височного мускула и усиление 
передней части массетера у гунди выражены в 
большей степени, чем y лаонастеса, а дифферен- 
цировка массетера (за исключением медиальной 
порции), наоборот, — в меньшей. Поверхностная и 
боковая порции имеют почти одинаковый наклон 
и практически не разделены. Обе очень пологие и 
не подразделены на части. 

Жевательный мускул (m. masseter) (Рис. 
1Е-]). Поверхностная порция maccemepa mpo- 
ходит почти горизонтально из-за значительного 
смещения назад вершины углового отростка и 
более рострального крепления начального апо- 
невроза (Рис. 1Е). Примыкающая к ней сзади ви- 
димая часть боковой порции имеет тот же наклон. 
Передняя часть апоневроза as двойная, утолщен- 
ная. Его плоская часть крепится к скуловой дуге 
вплоть до уровня середины глазницы. 

Порция оканчивается на вентральной сто- 
роне длинного углового отростка. Pars reflexa и 
pars anterior как обособленные элементы не вы- 
ражены. Лишь наиболее ростральные волокна 
незначительно выходят на вентральную поверх- 
ность челюсти (Рис. 1]). Они начинаются так же, 
как pars reflexa и pars anterior y лаонастеса, — на 
апоневротический ленте (правда, более короткой 
и тонкой) и переднем крае апоневроза as (но го- 
раздо ниже). 

Боковая порция пологая, лишь наиболее po- 
стральные волокна имеют более вертикальный 
наклон (Рис. 1Е С). Дифференциация на перед- 
HIOIO и заднюю части не выражена. Эта порция 
представляет собой двустороннее мускульное 
перо, которое начинается непосредственно на ску- 
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Рис. 4. Двубрюшный мускул (m. digastricus) y Laonastes aenigmamus (A, C, D) и Ctenodactylus gundi (B, E- С): A, B, C, E - вид c 
вентральной стороны; D, F, С — вид с дорсальной стороны; Е — детали строения центрального апоневроза adg, часть мышечных 
волокон удалена; А, B — по: Hautier and Saksiri 2009, с изменениями. 

Fig. 4. The digastric muscle (m. digastricus) in Laonastes aenigmamus (А, C, D) and Ctenodactylus gundi (B, E — G): A, B, C, E — ventral 
view; D, Е С – dorsal view; Е — constructional details of the central aponeurosis adg, part of muscle fibers have been removed; A, B — after: 
Hautier and Saksiri 2009, with changes. 

Обозначения (Designations). Апоневрозы (Aponeuroses): adg — aponeurosis (a.) digastricus, 2061 —сухожильная лента, соединяю- 
nias adg c фасцией гиоидного хряща (tendinous band, joining adg with fascia of the hyoid cartilage); aj – a. jugularis; атп — a. mentalis; 
Мыпцы (Muscles): Dga — musculus (m.) digastricus anterior, передняя часть двубрюшного мускула, Dgp — m. digastricus posterior, 
его задняя часть; Tm — m. transversus mandibulae; pra — processus angularis, угловой отросток; а, b, c, d, e — одинаковыми буквами 
обозначены одни и Te же элементы (identical elements are denoted by similar letters). 
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ловой дуге и стержневом апоневрозе ар с уровня 
ее восходящей ветви до конца скуловой ямки и 
оканчивается мышечно и с помощью апоневроза 
ана угловом отростке челюсти. 

Окончание порции смещено назад, что опре- 
деляет ее более пологий наклон. Конечный апо- 
невроз крепится только к массетерному гребню 
углового отростка и не имеет контакта с конечным 
апоневрозом ата медиальной порции. Возможно, 
из-за этого нижний латеральный массетерный 
гребень имеет разрыв. На этом участке оканчи- 
ваются более вертикальные ростральные волокна 
порции, идущие от апоневроза ар и непосред- 
ственно от медиальной поверхности скуловой 
дуги (в основании ее восходящей ветви и немного 
позади нее). Эти волокна заполняют промежу- 
ток между скуловой головкой передней части 
медиальной порции (Mmaz) и ее задней частью 
(Mmp) и видны со стороны глазницы (Puc. 2B). 
Возможно, именно этот контакт боковой порции 
с обеими частями внутренней порции послужил 
основанием для идентификации задней части 
этого комплекса как разросшейся передней части 
медиального массетера (Tullberg 1899). 

Медиальная порция состоит из двух полностью 
разобщенных частей, промежуток между кото- 
рыми заполнен передней частью боковой порции 
(Mla). Передняя часть (Mma) — более крупная 
и более вертикальная, чем у лаонастеса. Ее под- 
глазничная и скуловая головки разделены щелью. 
Конечный апоневроз преобразован в широкое, 
округлое на срезе сухожилие. На вершине оно 
переходит в плоскую пластинку (более короткую 
и более вертикальную, чем у лаонастеса), KOTO- 
рая проходит через подглазничное отверстие и 
собирает волокна от стенки рострума. Скуловая 
головка оканчивается на конечном сухожилии 
ата (снаружи и изнутри) и непосредственно на 
челюсти. 

Задняя часть — крупная, разделена веточкой 
нерва на два одинаково ориентированных элемен- 
та. Направление волокон такое же, как у височно- 
го мускула. Строение этой части у гунди вполне 
типично для грызунов, если не считать того, что 
наиболее поверхностные (со стороны глазницы) 
волокна сзади немного заходят на дорсальную 
поверхность корня скуловой дуги, смыкаясь с 
волокнами височного мускула. Как и у лаона- 
стеса (Рис. 2C), они соответствуют дорсальным 
волокнам переднего элемента. Оканчивается эта 
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порция в ямке на боковой поверхности челюсти у 
края восходящей ветви, а дорсальные волокна — 
еще и на апоневрозе височного мускула at. Перед- 
ний край этой ямки лежит на уровне практически 
полностью редуцированного венечного отростка. 
Возможно, именно связь этой части (Mmp) с 
апоневрозом at и отсутствие четкого ее разгра- 
ничения с височным мускулом сзади позволили 
рассматривать ее как часть височного мускула (m. 
temporalis pars posterior — Hautier and Saksiri 2009; 
Hautier 2010). 

Височный мускул (m. temporalis) (Puc. 2B) у 
гунди небольшой и проходит более вертикально, 
чем у лаонастеса, из-за значительного увеличения 
слуховой капсулы. Поверхностная порция (Ts) не 
выражена. Узкий и длинный конечный апоневроз 
мускула at виден снаружи. При таком наклоне 
мускула его основная часть (Тр) плавно, без 
видимых границ переходит в глазничную часть 
(То). Последняя снабжена собственным началь- 
ным апоневрозом и оканчивается на внутренней 
поверхности восходящей ветви и, частично, на 
апоневрозе at. 

Внутренний крыловидный мускул (т. ptery- 
goideus internus) (Рис. 3D-G) у гунди заметно 
отличается от такового у лаонастеса. Все его 
части, включая и вентральную, ориентированы 
более продольно и в меньшей степени противо- 
поставлены друг другу. Наклон волокон меняется 
в направлении спереди назад: задние — более 
продольные, передние — более поперечные. Кре- 
пление к кости всех основных апоневрозов этого 
мускула (avo, aos, avp, ado) имеет значительную 
протяженность в передне-заднем направлении. 

Вентральная часть мускула (Ptiv) заходит на- 
зад намного дальше, чем у лаонастеса; ее началь- 
ный апоневроз AVO крепится на всем протяжении 
внутренней крыловидной пластинки. Сзади на ее 
вентральной поверхности образуется небольшая 
дополнительная мускульная головка (Ptiv1), на- 
клоненная так же, как и основная часть. Волокна 
промежуточной вентральной части (РИ!) соби- 
раются из крыловидной ямки на конечном апо- 
неврозе аор, который простирается вдоль всего 
углового отростка. Спереди они ориентированы 
наиболее поперечно, а сзади становятся пологими. 

Дорсальная часть мускула (Ptid) у гунди — 
самая крупная. Начинается она на латеральной 
стенке крыловидной ямки на апоневрозе ado, 
оканчивается на большей части медиальной по- 
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верхности углового отростка и его дорсальном 
крае, снабжена конечным апоневрозом adi (Рис. 
1], 3G). 

Наружный крыловидный мускул (т. ptery- 
goideus externus) у гунди начинается на наруж- 
ной стороне боковой стенки крыловидной ямки и 
тянется почти продольно к шейке сочленовного 
отростка, снабжен начальным и конечным апо- 
неврозами. 

Двубрюшный мускул (т. digastricus) (Рис. 
4Е-С) у гунди имеет типично гистрикоморфное 
строение. Передние брюшки отделены друг от 
друга, волокна переднего и заднего брюшек пере- 
межаются друг с другом, центральный апоневроз 
не связан с фасцией гиоидного хряща. 

Начальный апоневроз заднего брюшка aj — 
длинный и широкий. Он огибает вершину ярем- 
ного отростка и лежит на дорсальной поверхности 
мускула. Оканчивается заднее брюшко на дор- 
сальной поверхности центрального апоневроза, 
охватывая, как у лаонастеса, начало переднего 
брюшка. В результате задний (начальный) край 
последнего оказывается достаточно четко окон- 
турен, хотя строгой (линейной) границы между 
передним и задним брюшками нет. По сравнению 
с лаонастесом структура этого пограничного рай- 
она у гунди сильно усложнена (Рис. 4Е). Края 
центрального апоневроза adg загибаются наверх. 
Кроме того, образуются несколько встречных 
взаимопроникающих сухожильных тяжей, к кото- 
рым снаружи крепятся волокна заднего брюшка, а 
по центру — «язычки» волокон переднего брюшка. 
Tem не менее окончания заднего и начало передне- 
го брюшков оказываются разделены. 

Очень длинный конечный апоневроз amn пе- 
реднего брюшка доходит почти до начала брюшка 
(Puc. 4F). Волокна собираются на обе его сторо- 
ны: на вентральную — от пластинки центрального 
апоневроза adg, на дорсальную — от его загнутых 
краев. Иными словами, спереди центральный апо- 
невроз adg образует незамкнутую воронку, внутрь 
которой заходит длинный начальный апоневроз, 
собирающий волокна от ее внутренних стенок. 

Поперечный мускул (m. transversus mandibu- 
lae) y гунди, как и y лаонастеса, небольшой. 

Таким образом, челюстная мускулатура 
С. gundi отличается от таковой L. aenigmamus сле- 
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дующими особенностями: более вертикальным 
положением височного мускула; более крупной 
и более вертикально ориентированной передней 
частью медиального массетера; отсутствием чет- 
кого разграничения жевательного и височного 
мускулов в зоне их контакта; более слабой диф- 
ференциацией поверхностной и боковой порций 
массетера, занимающих более горизонтальное 
положение; отсутствием развитой pars reflexa; 
смещением боковой порции массетера назад и от- 
сутствием ее связи спереди с внутренней порци- 
ей, а также ее частичным выходом на медиальную 
поверхность скуловой дуги; слабой дифференци- 
ровкой и продольной ориентацией крыловидного 
мускула; гистрикоморфным строением двубрюш- 
ного мускула. 


ОБСУЖДЕНИЕ 


Сравнение Ctenodactylus gundi и Laonastes 
aenigmamus с грызунами в целом показывает, что 
план строения челюстного аппарата, включая 
и жевательную мусклатуру, у обеих форм соот- 
ветствует таковому гистрикогнатных грызунов, 
хотя и обладает ярко выраженной спецификой и 
существенно различается у названных видов?. 

Несмотря на значительное разнообразие в 
деталях конструкции, челюстная мускулатура 
гистрикогнат обладает определенным единообра- 
зием плана строения, обусловленного развитием 
гистрикоморфии черепа на базе гистрикогнатии 
нижней челюсти (Parsons 1894; Tullberg 1899; 
Woods 1972; Woods and Howland 1979; Woods and 
Hermanson 1985; Cox and Jeffery 2011; Hautier et 
al. 2012). Для них вполне типична тенденция к 
ослаблению височного мускула на фоне обосо- 
бления и укрупнения передней части медиаль- 
ного массетера и упрощения дифференцировки 
и пролонгации его наружных слоев. Такая же 
организация челюстной мускулатуры встречается 
и у сциурогнат, но только в отдельных группах и 
как результат высокой адаптивной специализа- 
ции их челюстного аппарата. Например, сходная 
дифференцировка челюстных мышц (причем 
больше похожая на таковую лаонастеса, нежели 
гунди), отмечена только в одном (Allactaginae) 


Речь идет о структурном сходстве, хотя в данном случае оно может быть филогенетическим, учитывая моно- 


филию упомянутых таксонов на уровне Ctenohystrica, подтвержденную молекулярно-генетически. 
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из шести подсемейств тушканчиковых (Потапова 
[Potapova] 1979, 2000; Гамбарян и др. [Gambaryan 
et al.] 1980; неопубликованные данные). 

Морфофункциональные характеристики 
челюстной мускулатуры во многом зависят от 
конструктивных особенностей челюсти. По фор- 
мальному признаку челюсть лаонастеса и гунди 
относят к сциурогнатному типу, хотя в целом ее 
строение соответствует тенденциям развития ги- 
стрикогнатного типа. 

Взгляд на проблему сциуро- и гистриког- 
натии, отличный от изложенного в недавних 
публикациях (Hautier and Saksiri 2009; Hautier 
2010), который частично отражен в работах По- 
таповой [Potapova] (2014, 2015), будет подробно 
рассмотрен в специальной статье. Здесь следует 
подчеркнуть, что эти понятия были предложе- 
ны для обозначения челюстей с разным планом 
строения, который определяется совокупностью 
характеристик (размерами и соотношением ко- 
ренных зубов и резцов, развитием специфически 
расположенных массетерных гребней, деталями 
строения восходящей ветви челюсти) и не сво- 
дится к формальному критерию их идентифи- 
кации — положению углового отростка относи- 
тельно плоскости, в которой располагается резец. 
Его отклонение наружу далеко не всегда точно 
идентифицируется даже в рамках подотряда Hys- 
tricognati. Следует напомнить и то, что типологи- 
ческое описание основано лишь на структурном 
сходстве, которое может быть обусловлено как 
общностью происхождения, так и композицион- 
ными связями элементов конструкции. Фило- 
генетическая составляющая типологического 
сходства в каждом конкретном случае требует 
специального рассмотрения. 

Высказывалось предположение, что латераль- 
ный сдвиг углового отростка связан с развитием 
pars reflexa (Woods 1972). То, что строгая корреля- 
ция между наличием этой части массетера и типом 
челюсти отсутствует, показано уже давно (CM., на- 
пример, Воронцов 1982). Pars гейеха встречается 
не только у гистрикогнатных, но и у настоящих 
сциурогнатных грызунов. Например, она типична 
для хомяков Нового света (Sigmodontinae) и для 
Calomyscus Thomas, 1905, выделенного в отдель- 
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ное семейство, но практически не развита у па- 
леарктических хомяков (Cricetinae Fischer, 1817) 
при сходном строении челюсти в этих группах. 
Наличие или отсутствие pars reflexa в принципе 
определяется наклоном поверхностной порции, 
взаиморасположением углового отростка и кры- 
ловидной ямки и размерами дорсальной части 
крыловидного мускула. 

Несмотря на нечеткое проявление формаль- 
ного признака гистрикогнатии?, по другим napa- 
метрам (характеру расположения резцов относи- 
тельно коренных, строению сочленовного отрост- 
ка, наличию латерального гребня, расположению 
плоскости углового отростка и его вентрального 
края практически параллельно парасагиттальной 
плоскости, отсутствию характерного для сциурог- 
нат изгиба его плоскости внутрь и др.), строение 
челюсти у обоих рассмотренных видов соответ- 
ствует тенденциям развития гистрикоморфного, 
но никак не сциуроморфного типа. В этой связи 
позиция Дженкинс с соавторами (Jenkins et al. 
2005), на мой взгляд, в большей степени отражает 
сущность конструкции, нежели формальная точка 
зрения Доусон с соавторами. (Dawson et al. 2006). 

Строение челюстного аппарата у С. gundi соот- 
ветствует особому, высоко специлизированному 
варианту характерного для Ctenohystrica (Huchon 
et al., 2007) плана его строения. У Г. aenigmamus 
строение челюстного аппарата можно оценить 
как пример генерализованного, базового для этой 
клады варианта. В его конструкции сочетаются 
особенности, характерные не только для гистри- 
когнатных, но и для сциурогнатных грызунов, 
что могло быть присуще и предкам Ctenohystrica. 
Считается, что у лаонастеса черты, характерные 
для сциурогнатных грызунов, проявляются в 
строении нижней челюсти, крыловидной ямки, 
двубрюшного и крыловидного мускулов. Однако 
все эти особенности у данного вида имеют спец- 
ифическое (не вполне типичное) проявление и 
могут рассматриваться как «переходная» стадия 
от одного типа к другому (в обоих направлениях) 
(см. раздел «Челюстная мускулатура Laonastes 
аепівтатиѕ»). 

Специфика челюстного аппарата обоих рас- 
смотренных таксонов в рамках клады Ctenohys- 


ЗНа рис. 1 в работе Хотье и Саксири (Hautier and Saksiri 2009) видно, что даже по формальному признаку — 
латеральному сдвигу основания углового отростка относительно плокости, в которой лежит резец — челюсть, изо- 
браженная как сциурогнатная, должна быть отнесена к гистрикогнатному типу. 
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trica во многом обусловлена слабым развитием 
резцов и практически полной редукцией венеч- 
ного отростка. Первое «смазывает» проявление 
формального критерия гистрикогнатии, но не 
меняет плана строения челюстного аппарата. 
Второе видоизменяет отношения жевательного и 
височного мускулов в зоне их контакта и затруд- 
няет идентификацию элементов их внутренней 
структуры. У лаонастеса массетер и височный 
мускул хорошо различимы, хотя из-за редукции 
венечного отростка они полностью не разделены. 
У гунди ситуация усугубляется низким положе- 
нием центральной части скуловой дуги, в связи с 
чем граница между мускулами стирается. 

Жевание у обоих видов осуществляется путем 
перетирания (преимущественно в продольном 
и отчасти в поперечном направлениях). Этот 
способ обработки пищи требует дифферен- 
цировки мышечной массы на вертикальную и 
горизонтальную составляющие. У рассмотрен- 
ных видов она проявляется по-разному. У гунди 
горизонтальный компонент создают главным 
образом наружная часть массетера (его поверх- 
ностная (Ms) и боковая (МІ) порции), задняя 
часть медиальной порции (Mmp) и крыловидный 
мускул (РИ), а вертикальный компонент — вся 
медиальная порция массетера (Mma) и частично 
височный мускул (Тр), несмотря на его редук- 
цию. У лаонастеса горизонтальный компонент 
создают височный мускул (Тр), дорсальная часть 
крыловидного мускула (Ptid), поверхностная 
порция жевательного мускула (Ms), задняя часть 
медиальной порции (Mmp) и даже инфраорби- 
тальная головка его внутренней порции (Mmai); 
а вертикальный компонент — скуловая головка 
медиальной порции массетера (Mmaz), передняя 
часть его боковой порции (Mla), а также внутрен- 
няя (Ptii) и наружная (Ptiv) части вентральной 
порции крыловидного мускула. 

Иными словами, дифференциация челюстной 
мускулатуры на вертикальную и горизонтальную 
составляющие у этих видов осуществляется по- 
разному: у гунди — за счет изменения наклона 
целых мускулов, а у лаонастеса — за счет отдель- 
ных частей каждого из них, поэтому у гунди она 
связана с упрощением внутренней структуры 
массетера и крыловидного мускула, а у лаонасте- 
са, наоборот, — с ее усложнением (хотя и не столь 
значительным, каким, например, оно бывает у 
высокоспециализированных сциурогнат). 
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Можно с уверенностью предположить, что в 
эволюции современных Ctenodactylidae морфо- 
функциональные преобразования челюстного 
аппарата были связаны не только с пищевой 
специализацией, но и с адаптациями акустиче- 
ской и зрительной систем (которые очень важны 
для обитателей открытых пространств). Первая 
сопровождалась значительным увеличением 
слуховой капсулы. Это уменьшало пространство 
для височного мускула и приводило к его более 
вертикальному положению. Вторая адаптация 
связана с увеличением размеров глазницы за 
счет некоторого опускания вентральной части 
скуловой дуги. При одновременном удлинении 
углового отростка это приводило к более горизон- 
тальному положению поверхностной и боковой 
порций массетера, а все вместе способствовало 
необходимой (выгодной) дифференциации мышц 
на вертикальную и горизонтальную составля- 
ющие. В отношении челюстного аппарата все 
адаптации действовали как синергисты, повышая 
его эффективность. Для ответа на вопрос, когда и 
как в эволюции Ctenodactylidae происходили эти 
изменения, необходим тщательный анализ иско- 
паемого материала. 

В отличие от Ctenodactylidae адаптивные 
изменения челюстного аппарата в семействе 
Diatomyidae (при становлении рода Laonastes) 
не были значительными, касались в основном 
зубной системы и существенно не затронули его 
костно-мышечную основу. 

Не удивительно, что Laonastes, сохранивший 
наиболее архаичные черты строения челюстного 
аппарата, имеет большее сходство с генерали- 
зованными гистрикогнатами, нежели с гунди. 
Со своей стороны Ctenodactylus, несмотря на 
выраженную специфику конструкции данного 
узла, демонстрирует параллельное сходство с 
некоторыми продвинутыми представителями 
Hystricognathi. 

В заключение несколько слов о родственных 
связях Laonastes и Ctenodactylus. Результаты про- 
веденного исследования достаточно убедительно 
указывают на филогенетическую близость обеих 
форм к гистрикогнатному стволу грызунов, что 
согласуется с представлениями о монофилии 
клады Ctenohystrica. Что касается взаимоотно- 
шений семейств Ctenodactylidae и Diatomyidae, 
то полученные данные не предоставляют надеж- 
ных подтверждений их сестринской связи друг с 
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другом относительно других гистрикогнат, хотя 
и не опровергают эту точку зрения. Как показано 
выше, челюстной аппарат у современных пред- 
ставителей этих семейств развивался в разных 
направлениях и обладает разным уровнем морфо- 
функциональной специализации, что влияет на 
структуру морфологического сходства. 
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